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Abstract 

A contribution to demoecology of two Littoraria species from South-Pacific islands. 

L. undulata and L. coccinea are closely related species from a genus inhabiting the whole 
Indo-Pacific tropical region. Population samples of the former are studied from Laing Island, 
Papua New Guinea. The latter was sampled from the shores of Oponohu Bay, Society Islands. 
Sex-ratio of both presents a female excess high even for Littorinids. Sexual differences in shell, 
concerning size and globosity — slightly more important in females — following a general trend 
in Littorinids, were confirmed, as well as relations between average size, population density, 
local ecological factors. The shells of L. coccinea are usually pink. L. undulata displays a shell 
colour polymorphism, mottled morphs being predominant. Trophic spectra of both species are 
based upon microphagy, as related to macroscopically «bare» substrata inhabited by these 
marine snails, i.e. intertidal rocks and logs. Data are added concerning Molluscs found at the 
same levels: they are mainly other Littoraria , from the L. scabra group, and Neritidae. 


Riassunto 

Contributo alia demoecologia di due Littoraria sudpacifiche. 

L. undulata e L. coccinea sono specie affini, d’un genere diffuso nell’Indo-Pacifico tropicale. 
Campioni di popolazione di quella sono stati studiati sull’isola di Laing (Papua-Nuova Guinea); 
di questa, sul greto della baia di Oponohu a Mo’orea, isole della Societa. Pur se la tendenza 
verso l’eccesso di femmine e generale nei Littorinidi, entrambe queste Littoraria mostrano un 
eccesso particolarmente rilevante. Differenze sessuali, a vantaggio delle femmine, nelle dimensio- 
ni medie e nell’indice di globosita del nicchio sono confermate anche qui. Le conchiglie di L. 
coccinea sono di sfumature rosee; L. undulata mostra invece un notevole polimorfismo, con netta 
predominanza di morfe screziate. Gli spettri trofici di entrambe le specie indicano microfagia, in 
rapporto con la loro localizzazione intermareale su greti macroscopicamente «nudi», come rocce 
e tronchi. Si da pure una lista di Molluschi trovati agli stessi livelli: si tratta di altre Littoraria — 
del gruppo di L. scabra — di Neritidi e di pochi altri elementi. 


(*) Dipartimento di Genetica, sez. Ecologia, Piazza Botta 10, 27100 Pavia. 

Un resume de ce travail a ete presente au Fourth International Symposium on Littorinid Biology 
(Roscoff, 19-25 Septembre 1993) 

(**) Lavoro accettato il 25.2.1994 
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Introduction 

Placees par Reid (1986) dans le genre Littoraria — precedemment ac¬ 
cepts comme sous-genre de Littorina — les especes L. undulata (Gray, 1839) 
et L. coccinea (Gmelin, 1731) sont considerees par Rosewater (1970) 
comme taxonomiquement tres proches, entre autres caracteres par la pre¬ 
sence d'un pan basal du penis (fig. 1) a fonction vraisemblablement glan- 
dulaire. Les deux especes, dont Phabitat adulte est typiquement intertidal, 
presentent une ample distribution dans le domaine tropical indo- 
pacifique. Toutefois, L. undulata n'atteint pas les archipels du sud-est paci- 
fique (lies de la Societe, Tuamotu, Marquises, Australes) alors que L. cocci¬ 
nea ne franchit pas, vers l'ouest, la longitude des Philippines. 

Le but de cette recherche a ete une comparaison des caracteres demo- 
ecologiques des deux Littoraria, qui different sensiblement du groupe de L. 
scabra (L.) etudie en 1986 par Reid, de fa<;on a etablir un parallelisme avec 
des Littorinides precedemment etudies (Sacchi, 1967, 1969; 1980; 1984; 
Sacchi & Sconfietti, 1988 et 1991; Sacchi et Voltolina, 1987) dont les 
exigences sur la greve paraissent parfois analogues, malgre leurs distribu¬ 
tions nord-atlantiques ou nord-pacifiques. 

Methodes et techniques 

a) localisation et recolte du materiel. Littoraria undulata a ete recoltee en 
quatre localites (fig. 2: de A a D) de Pilot madreporique de Laing Island en 
Mer de Bismarck, a 3 kilometres de la cote nord-est de Papouasie-Nouvelle 
Guinee. Cette localite se trouve dans la province de Madang, en face de 
Bogia (Claereboudt & alii, 1990). La recolte a eu lieu en juin-juillet 1986. 
Posterieurement a ces recoltes personnelles, trois recoltes, notees de A-l a 
A-3 dans les tableaux ont ete faites dans la localite A par d'autres cher- 
cheurs travaillant a la Station biologique Leopold I de l'Universite de 
Bruxelles a Laing Island: respectivement en fevrier 1987, aout 1988 et jan- 
vier 1989. Le substrat, a cote de quelques blocs de madrepores mortes, 
decouverts par basse-mer, est surtout constitue par des troncs d'arbres en 
epave sur la greve. Ce dernier substrat est nettement prefere par les 
adultes. La recolte durait environ un quart d'heure, sur une surface effecti- 
vement habitee par les Littoraria de 5 m 2 . 

L. coccinea, moins abondante dans la nature, vient de sept stations 
prospectees par nous sur la cote de la baie d'Oponohu, profonde entaille 
sur le littoral nord de Moorea, la seconde lie en superficie du groupe de la 
Societe (fig. 3, de M-J a M-7). La recolte a eu lieu en septembre 1991. Le 
substrat est constitue en partie de blocs artificiellement places de madre¬ 
pores et surtout de basalte (Pile appartient d'apres Salvat, 1988, au type 
«volcanique a recifs coralliens»). Une partie importante de la recolte a tou¬ 
tefois ete faite encore sur des substrats ligneux, tels des troncs et morceaux 
de bois en epave, ou la base d'arbres thalassophiles, ou meme des racines 
de la vegetation littorale terrestre, dechaussees par les vagues. Les arbres 
dont la base sert de substrat aux Littoraria sont souvent des Hemania nym- 
phaeifolia (PresL), Calophyllum inophyllum L., Terminalia catappa L., Bar- 
ringtonia asiatica (L.) et surtout Hibiscus tiliaceus L., tous germant sur la 
greve exondee. 
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La presence relativement plus reduite de L. coccinea a requis des 
temps et des surfaces de recolte plus importants: une demi-heure sur 10 
m 2 . 

Plus rarement, Tune et l'autre espece accompagnent des Littoraria du 
groupe scabra (L.) sur d'autres arbres thalassophiles vivants. Pour L. cocci¬ 
nea il s'agit du cocotier Cocos nucifera L. ne sur la greve. Pour L. undulata, 
le substrat commun est represente par Avicennia marina Vierh. mangrove 
arborescente aux limites nord de la station C.. 

Les stations de M-J a M-4 sont sur la cote ouest (exposee a Test) d'Opo- 
nohu; les trois suivantes sur la cote est. Un huitieme releve d'essai, au fond 
de la baie, presqu'au niveau du Centre de l'Environnement d'Oponohu, n'a 
pas livre un nombre de littorines suffisant a la comparaison avec les autres 
stations. Suivent, apres l'estuaire de la riviere, en allant vers le nord, 1,5 
kilometres environ de greve presque depeuples de L. coccinea . 

Pendant la recolte, nous avons essaye de deranger le moins possible, 
sur les plans qualitatif et quantitatif, les presences et les positions sur la 
greve des peuplements soumis a l'echantillonnage, qui a toujours exclu les 
plus jeunes individus, vivant a la lisiere inferieure du modeste horizon in¬ 
tertidal de ces lies (un metre). Ces «nouveaux arrives* dans l'habitat su- 
baerien des adultes, montrent d'ailleurs souvent une rugophilie plus mar¬ 
quee, choisissant des substrats moins lisses (a Laing par exemple, les blocs 
de madrepores plutot que les troncs) qui offrent une meilleure protection 
mecanique et hygrique. 



Fig. 1: Littoraria coccinea , Baie d’Oponohu, Station M-4. Morphologie d’un individu male apres 
fixation en alcool a 70%. Le trait horizontal represente le centimetre. M. Govaerts, del. 
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b) analyses demographiques. Suivant nos procedes habituels (voir, 
entre autres, Sacchi, 1984) Techantillon recolte a ete d'abord divise, 
d'apres letat de la coquille, en adultes et immatures. Les adultes, destines 
aux analyses biometriques, ont ete soumis a dissection pour en evaluer le 
rapport des sexes (Tableaux I et II). 

c) biometrie. Sur les coquilles adultes, a Taide d'un calibre a horloge 
(dial calliper) au 100 6me de millimetre, ont ete prises les mesures de la hau¬ 
teur h et du grand diametre D. Ces deux mesures sont estimees suffisantes 
pour apprecier des differences de forme, par le calcul de Tindice I = 
D x 100 x h _1 et de taille, par une assimilation — tres approximative — du 
volume V a celui dun cone ayant D comme diametre de base et h comme 
hauteur. Cette mesure du grand diametre est assurement moins significa¬ 
tive, sur le plan anatomique, que celle proposee par Reid (1986) mais elle 
presente Tavantage de permettre une plus directe comparaison avec les 
donnees de la litterature et d'etre plus rapide (Tableaux III et IV). 

Suivant les techniques habituelles (Sacchi & Sconfietti , 1988 et 1991) 
on mesure pour chaque station un echantillon adulte — extrait au hasard 
de la recolte — de 100 males et autant de femelles. Toutefois, les faibles 
presences de L. coccinea sur la cote orientale d'Oponohu ont limite la 
consistance des echantillons etudies a 70 individus par sexe en M-6 et a 80 
males contre 100 femelles en M-5, seules les coquilles intactes apres dissec¬ 
tion ayant ete utilisees. 

Toutes les moyennes ainsi obtenues sont accompagnees par leur devia¬ 
tion standard, ou ecart-type. 

d) polymorphisme de couleur. Rosewater (cit.) remarque que Gmelin, 
en baptisant coccinea une espece a coquille non pas ecarlate, mais presen- 
tant une monotone teinte rose qui blanchit avec l'age, a peche par opti- 
misme. Quelquefois ce fond est confusement releve par des bandes incer- 
taines d'un rose un peu plus fonce. L. undulata, au contraire, montre un 
remarquable polymorphisme de couleur, et surtout de dessin, meme dans 
une aire topographiquement aussi restreinte que Laing Island (Tableau V). 
Nous groupons en trois classes ce polymorphisme, en limitant Tetude aux 
coquilles soumises a Tanalyse biometrique. La premiere classe (b) 
comprend une coloration beige uniforme qui seulement en deux cas tend 
legerement au rose. La classe m est celle des surfaces maculees a marbrees, 
rarement rayonnant dun systeme mal definissable de deux bandes, respec- 
tivement supra- et infraequatoriale, a leur tour maculees; il y a de nom- 
breuses variations d'etendue et d'intensite de ce dessin. La troisieme 
classe, notee g , englobe des morphes egalement basees sur un systeme de 
deux bandes, grisatres, generalement a leur tour confuses, d'ou cette colo¬ 
ration incertaine peut s etendre a toute la surface du dernier tour, sur Y as¬ 
pect duquel la classification est etablie, comme il est de regie en malacolo- 
gie. 

e) spectres trophiques. Un certain nombre d'adultes ont ete fixes en so¬ 
lution concentree de formol, directement pendant la recolte sur la greve. 
Ils ont ensuite ete soumis a Tanalyse des contenus du tube digestif, d'apres 
les techniques utilisees par notre groupe de travail (Voltolina & Sacchi, 
1990). 
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Fig. 2: Carte schematique de Laing Island (PNG). 1 = secteurs a Avicennia marina ; 2 = limites 
des basses-mers de vive eau; 3 = isobathe de 4 metres avec indication de l’energie cynetique 
d’apres Claereboudt & alii , 1990, modifie. 
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Laing Island (PNG) 


Littoraria undulata 


Date 

Stat. 

MM 

FF 

% MM 

TOT. 

juv. 

juillet ’86 : 

A 

167 

289 

36,62 

456 

16 


B 

184 

342 

34,98 

526 

20 


C 

277 

551 

33,45 

828 

122 


D 

254 

416 

37,91 

670 

140 

Total juillet 

'86 

882 

1598 

35,56 

2480 

298 

fevrier ’87 : 

A 1 

155 

263 

37,08 

418 

6 

aout '88 : 

A 2 

108 

150 

41,86 

258 

48 

janvier '89 : 

A 3 

428 

546 

43,94 

974 

20 


Tableau I: Structure demographique en Littoraria undulata. 


Baie d'Oponohu (tie de Mo'orea ) 

Septembre 1991 


Littoraria coccinea 


Station 

MM 

FF 

% MM 

TOT. 

juv. 

M 1 

153 

249 

38,06 

402 

216 

M2 

110 

172 

39,00 

282 

106 

M3 

138 

206 

40,12 

344 

38 

M 4 

186 

278 

40,09 

464 

106 

M 5 

108 

200 

35,06 

308 

176 

M 6 

73 

129 

36,14 

202 

32 

M 7 

113 

231 

32,85 

344 

318 

Total 

881 

1465 

37,55 

2246 

992 


Tableau 11: Structure demographique en Littoraria coccinea. 
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Fig. 3: Carte schematique de la baie d’Oponohu (lie de Mo’orea) dessinee d’apres la carte n. 
6637 (Ocean Pacifique Sud, lies de la Societe) du Service hydrographique de la Marine (1976). 


f) outils statistiques . Les moyennes presentees dans les Tableaux III et 
IV sont comparees a Taide du test t de Student, dont les valeurs sont egale- 
ment indiquees. A cote apparait revaluation qualitative correspondante 
des valeurs de la probability P que les differences rencontrees soient for- 
tuites. Le signe - correspond a P > 0,05; le signe ± a 0,05 > P > 0,02; + 
indique une valeur de P comprise entre 0,01 et 0,001; ++ vaut une P infe- 
rieure a 0,001 (Fisher & Yates, 1953). 
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Pour comparer dans les differentes localites de recolte tailles et formes 
moyennes des coquilles, respectivement exprimees par les valeurs V et /, 
nous utilisons les diagrammes construits a l'aide des indices de similarity 
(Kulczinsky, 1927; Southwood, 1978; Sneath & Sokal, 1973). Les 
moyennes adoptees interessent la globalite des echantillons, obtenue en 
ponderant les donnees des deux sexes par les rapports indiques dans les 
Tableaux I et II (Fig. 4). 

Le test utilise pour les autres comparaisons est le X 2 . L'appreciation 
qualitative de la signification statistique des differences est etablie aux 
memes niveaux de P, et exprimee par les memes signes adoptes pour le t de 
Student. 

g) faune associee . La faune malacologique associee a L. coccinea dans 
le meme horizon intertidal moyen-superieur, figure dans le Tableau V. Le 
symbole O indique des presences sporadiques, alors que ++ vaiit un peu- 
plement particulierement dense, presque continu, a cote de L. coccinea. 


Stat. 

h 

D 

i 

V 


MM 

16,59 

1,51 

10,21 

0,89 

61,76 

4,54 

461,35 

111,76 

A 

FF 

16,99 

1,30 

10,62 

0,70 

62,60 

3,01 

508,35 

102,99 


t 

2,00 

+ 

3,62 

++ 

1,54 

- 

3,09 

+ 

B 

MM 

15,83 

2,47 

9,78 

1,32 

62,08 

3,49 

420,36 

180,01 

FF 

16,50 

2,38 

10,38 

1,46 

63,04 

3,16 

493,35 

207,42 


t 

1,95 

+ 

3,04 

+ 

2,03 

+ 

2,65 

+ 


MM 

14,11 

1,77 

8,77 

1,08 

62,23 

3,00 

296,98 

112,39 

C 

FF 

15,06 

1,67 

9,53 

1,01 

63,42 

2,75 

370,58 

116,31 


t 

3,90 

++ 

5,13 

++ 

2,92 

+ 

4,55 

++ 


MM 

14,58 

1,43 

8,95 

0,89 

61,48 

2,97 

314,65 

95,57 

D 

FF 

15,71 

1,70 

9,84 

1,00 

62,75 

3,34 

410,25 

138,22 


t 

5,08 

++ 

6,64 

++ 

2,84 

+ 

5,68 

++ 

A 1 

MM 

16,05 

1,99 

10,00 

1,15 

62,43 

2,88 

437,08 

149,40 

FF 

16,44 

2,15 

10,57 

1,23 

64,54 

3,92 

500,94 

169,76 


t 

1,33 

- 

3,38 

++ 

4,33 

++ 

2,82 

+ 


MM 

15,17 

1,56 

9,63 

0,96 

63,56 

2,80 

378,94 

102,35 

A 2 

FF 

15,42 

1,66 

9,98 

1,04 

64,80 

2,64 

415,06 

119,17 


t 

1,09 

- 

2,47 

+ 

3,22 

+ 

2,29 

+ 

A 3 

MM 

15,61 

1,49 

9,82 

0,81 

63,06 

4,06 

402,12 

103,42 

FF 

15,48 

1,59 

9,92 

1,05 

64,11 

2,66 

411,75 

132,12 


t 

0,59 

- 

0,75 

- 

2,16 

+ 

0,57 

- 


Tableau III: Caracteres biometriques de Littoraria undulata en nm. 
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Resultats et discussion 

a) rapport des sexes. Dans plusieurs especes de Littorinides Ton enre- 
gistre un exces de femelles. Cet exces est toutefois particulierement impor¬ 
tant dans les deux Littoraria etudiees ici (Tableaux I et II). Par contre en 
juillet 1986, Littoraria scabra de Laing Island avait montre un faible exces 
de males (52,6% sur les 572 adultes disseques). Le contraste ne s’est pas 
repete a Oponohu: sur 208 Littoraria intermedia, les males ne constituent 
que 32,7%. 

II serait sans doute necessaire de repeter ces analyses en d'autres sai- 
sons, car, si pour Littorina obtusata (L.) a Roscoff le rapport des sexes ne 
montre pas de variations saisonnieres significatives (Sacchi, 1968) il serait 
imprudent d'en deduire des conclusions generalises. Dans la localite A de 
Laing Island, p.ex., le pourcentage des males parait augmenter progressi- 
vement. Si en ete 1986 les differences entre stations ne donnent a Laing 
qu'une probability P de 0,30 environ (-) la serie chronologique de A pre¬ 
sente au contraire des differences statistiques significatives (P ~ 0,02 : +). 

Quant a L. coccinea, les differences entre stations ne sont pas significa¬ 
tives (0,50 > P > 0,30 : -) Considerees separement par cotes, les differences 
sont encore plus reduites. Pour les quatre stations de la cote ouest, P est 
pres de 0,90; pour les trois de la cote est, on obtient une P de 0,70 environ. 


Stat. 

h 

D 

i 

V 

Ml 

MM 

11,19 

1,54 

7,17 

1,01 

64,17 

3,94 

159,11 

65,13 

FF 

12,20 

1,65 

7,98 

1,08 

65,56 

3,63 

214,05 

85,10 


t 

4,47 

++ 

5,53 

++ 

2,59 

+ 

5,12 

++ 

M2 

MM 

12,75 

1,82 

8,38 

1,19 

65,76 

2,96 

248,73 

106,67 

FF 

12,71 

2,16 

8,42 

1,41 

66,37 

4,04 

255,27 

126,11 


t 

0,14 

- 

0,16 

- 

1,21 

- 

0,39 

- 

M3 

MM 

11,94 

1,67 

7,74 

1,11 

64,81 

3,17 

199,32 

89,61 

FF 

12,75 

1,83 

8,34 

1,21 

65,43 

2,81 

247,52 

123,33 


t 

3,27 

+ 

3,65 

+ 

1,46 

- 

3,16 

+ 

M4 

MM 

10,50 

0,83 

6,93 

0,56 

66,10 

2,37 

134,78 

33,52 

FF 

10,35 

1,34 

6,94 

0,82 

67,27 

3,94 

136,61 

56,43 


t 

0,95 

- 

0,10 

- 

2,54 

+ 

0,27 

- 

M5 

MM 

9,15 

1,28 

5,99 

0,76 

65,61 

2,85 

90,33 

37,13 

FF 

9,93 

1,40 

6,51 

0,92 

65,60 

2,62 

116,89 

54,50 


t 

3,89 

++ 

4,15 

++ 

0,02 

- 

3,87 

++ 

M6 

MM 

12,27 

1,96 

8,24 

1,25 

67,31 

2,64 

234,78 

129,00 

FF 

13,40 

1,99 

9,04 

1,25 

67,73 

4,30 

303,94 

141,95 


t 

3,38 

4 + 

3,80 

++ 

0,69 

- 

3,01 

+ 

M7 

MM 

10,15 

1,44 

6,58 

1,00 

64,84 

2,87 

123,15 

64,33 

FF 

11,63 

1,68 

7,69 

1,05 

66,30 

2,82 

190,98 

84,79 


t 

6,68 

++ 

7,65 

++ 

3,62 

++ 

6,37 

++ 


Tableau IV: Caracteres biometriques de Littoraria coccinea en nm. 
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La comparaison entre les deux cotes de la baie donne par contre une va- 
leur de 0,01 (+). La cote orientale d'Oponohu, deja moins colonisee par L. 
coccinea, est statistiquement plus pauvre en males. 


b) frequence des immatures. La cote orientale est aussi plus pauvre en 
adultes (Tableau II). La comparaison entre les deux cotes conduit a une 
probability P < 0,001 (++). On pourrait ainsi supposer que les males attei- 
gnent la maturite sexuelle plus lentement que les femelles, et qu'il y a done 
parmi les immatures un exces de males, au moins dans la saison etudiee; 
on constate par ailleurs que parmi les plus vieux individus examines il y a 
autant de males que de femelles. Plusieurs accouplements ont meme eu 
lieu sur la greve de basse-mer au moment de nos recoltes. 

Pour L. undulata, la comparaison statistique est superflue: il y a nette- 
ment moins de jeunes dans les deux stations les plus abritees de Laing 
Island. 

On serait done amene a supposer que des conditions locales moins 
favorables genent la croissance et le developpement pendant la vie benthi- 
que et subaerienne de ces littorines, considerations que confirment les don- 
nees discutees plus loin (voir point d). 


c) dimorphisme sexuel de la coquille. Les donnees des Tableaux III et IV 
confirment pour ces Littoraria la tendance — generate dans les Littorinides 
(Sacchi & Sconfietti, 1988 et 1990) — vers une plus grande taille et une 
forme plus trapue de la coquille des femelles. La seule exception est repre¬ 
sentee par L. coccinea de la station M-5, ou Lindice I est pratiquement egal 
dans les deux sexes. De telles differences sexuelles ne sont toutefois evi- 
dentes qu'a Lanalyse statistique conduite sur un nombre suffisamment ele- 
ve d'individus; on ne saurait les accepter a priori au niveau individuel. 


d) relations entre taille et environnement . Pour L. undulata , les plus 
grandes tailles s'observent dans les endroits les moins battus par les va- 
gues (fig. 4). Claereboudt et alii (1990) montrent que les deux extremites, 
nord et sud, de Pilot reqoivent un maximum d'energie cinetique des va- 
gues, par suite de la direction des mouvements de la mer vers SE en saison 
seche et de la houle orientee vers le nord en saison des pluies. Les mesures 
des Auteurs beiges interessent Pisobathe de 4 metres, mais les repercus¬ 
sions jusqu'a Phorizon intertidal en sont evidentes. 

Pour L. coccinea, les tailles suivent, sur les greves de la baie, des gra¬ 
dients a allure transversale, avec taille maximale dans le secteur interme- 
diaire entre les stations les plus ouvertes (M-l et M-7) et les plus soumises 
aux influences de la riviere d'Oponohu ( M-4 et M-5). Les tailles les plus 
importantes s'observent done en M-2, M-3 et M-6, relativement abritees, 
eloignees de la riviere et des nombreux ruisseaux et fosses debouchant pres 
de M-4. Ce sont egalement des localites un peu moins anthropises 
(Aubanel, 1993). 
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Fig. 4: Dendrogrammes de similarity etablis pour le volume V et l’indice de forme I de la 
coquille (valeurs moyennes) en Littoraria undulata (L.u.) et L. coccinea (L.c.). 
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Stat. 

Morphes 

MM 

FF 

TOT. 


P 

21 

40 

61 

_A 

m 

63 100 

45 100 

108 200 


g 

16 

15 

31 


p 

40 

23 

63 

B 

m 

46 100 

58 100 

104 200 


g 

14 

19 

33 


p 

14 

21 

35 

C 

m 

56 100 

62 100 

118 200 


g 

30 

17 

47 


p 

16 

23 

39 

D 

m 

58 100 

53 100 

111 200 


g 

26 

24 

50 


P 

22 

27 

49 

A 1 

m 

62 100 

53 100 

115 200 


g 

16 

20 

36 


P 

21 

22 

33 

A 2 

m 

60 100 

59 100 

119 200 


g 

19 

19 

38 


P 

16 

21 

37 

A 3 

m 

66 100 

58 100 

124 200 


g 

18 

21 

39 


P 

150 

177 

327 

TOTAL 

m 

411 700 

388 700 

799 1400 


g 

139 

135 

274 


Tableau V: Variations en couleur de la coquille de Littoraria undulata. 


e) differences de forme. L'indice I exprime des differences modestes 
entre stations (Tableaux III et IV). II ne semble y avoir de relation evidente 
entre ces petites variations intraspecifiques et la position des stations de 
recolte, ni pour L. undulata ni pour L. coccinea. II ny a, en tout cas, aucun 
rapport apparent avec les relations ecologiques de taille. 

Les differences de forme sont egalement reduites au niveau interspeci- 
fique. Les deux Littoraria ont une coquille a la forme tres semblable, 
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confirmant par l'analyse biometrique les affinites descriptives soulignees 
par Rosewater (1970 cit.). 

II y a par contre entre les deux de fortes differences de taille. Les L. 
coccinea de Mo'orea (mais egalement de Tahiti et d'autres lies de la Poly- 
nesie frangaise:! a Tahiti directement et en collection pour les Marquises) 
sont bien plus petites que les L. undulata etudiees. Rosewater a son tour 
citait de petites tailles pour les L. coccinea des lies de la Societe. Des indi- 
vidus d'une taille proche des L. undulata , appartenant aux deux sexes, se 
trouvent rarement a Oponohu; une vingtaine ont fait partie de mes re- 
coltes, dont 7 seulement rentrent dans les echantillons de population me- 
sures. II est possible que, vers la limite orientale de sa distribution pacifi- 
que, L. coccinea soit affectee par un phenomene generalise de nanisme 
(Fig. 5). 

f) polymorphisme de L. undulata. II n'y a pas de difference a ce sujet 
entre males et femelles (P ~ 0,30; Tableau V), en ete 1986. II n'y en a pas 
non plus dans la comparaison entre tous les 7 echantillons etudies (0,50 > 
P > 0,30). On atteint une valeur de P ~ 0,50 si Ton considere les frequences 
de la morphe predominate a dessin marbre pour la serie chronologique 
de A a A-3; et cela, soit pour Tensemble, soit dans une comparaison par 
sexes. Le peuplement de Laing Island est done homogene en ce qui 
concerpe le polychromatisme de la coquille de L. undulata. La surface re- 
duite de cet ilot permet de considerer le peuplement comme derive d'es- 
saims de larves limites et peu variables, sinon, a chaque saison reproduc¬ 
tive, dun essaim unique. 

II est interessant d'ajouter, par comparaison, quelques observations 
sur les variations du groupe de L. scabra, typiquement poly morphe en cou- 
leurs de la coquille (Cook, 1983; Hughes & Jones, 1985; Reid, 1986). Les L. 
scabra de Laing sont toutes des «browns» (en realite, gris-brunatre); elles 
vivent, en effet, a l'etat adulte sur les troncs d’Avicennia, ou elles seraient 
mimetiques d'apres les Auteurs anglais cites. Les L. intermedia d'Oponohu 
sont egalement des «browns», ainsi que celles d'un petit peuplement trou- 
ve a Tahiti (Maheva Beach) toujours associe a des L. coccinea ; seule excep¬ 
tion, un femelle jaune de la station M-7, sur un cocotier. 

g) spectres trophiques. L'analyse des contenus des tubes digestifs a 
confirme ce que Thabitat meme de ces Littoraria laissait supposer. L'exa- 
men des L. undulata de Laing Island a donne d'abondants residus de bois 
melanges a une forte charge bacterienne, une seule diatomee (Navicula 
sp.), et de rares Oscillatoria. Un grattage de substrat, en A, avait a son tour 
donne des debris de bois pourrissant, melanges a beaucoup de bacteries. 
En plus, de rares Navicula sp.pl., Amphiprora hyalina Eulenstein ex Van 
Heurek, Amphora coffeaeformis (Agardh) Kiitzing et deux Cyanobacteries 
filamenteuses ( Lyngbya sp. et Oscillatoria sp.). II y avait aussi quelques Ci- 
lies non sessiles, egalement rares. 

L. coccinea (station M-4) presente egalement une microphagie poussee. 
En douze exemplaires examines, les tubes digestifs ne contenaient, sur un 
fond abondant de micro-fragments vegetaux, que deux Amphora sp. avec 
d'abondantes bacteries. Le grattage du substrat a permis Tidentification 
de tres rares Achnantes sp. et Amphora sp. avec une Navicula tubicole, pro- 
bablement N. ramosissima (Agardh) Cleve, associees a des fragments vege- 
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taux quelquefois colonises par des cilies vorticelliformes et par une chloro- 
phycee incrustante du type JJlvella. Dans la meme station, l'etude dune 
dizaine de L. intermedia n'a pas donne de resultat different, sauf la pre¬ 
sence occasionnelle d'une Navicula, differente de N. ramosissima. 

La microphagie de ces Littoraria traduit done, au niveau trophique, 
Thabitat typique des adultes. Le milieu intertidal qu'ils colonisent est de- 
pourvu de vegetation macroscopique, car il s'agit de rochers coralliens ou 
volcaniques, surtout utilises pour des petits murs a sec, d'epaves ou de la 
base d'arbres littoraux touchant la surface de l'eau. 

Quant a la chaine trophique en amont des Littoraria , nous avons par- 
fois trouve sur la greve des coquilles a cassure probablement attribuable a 
des crabes. C'est notamment le cas des L. coccinea dans la station M-3. On 
ne cherchera d'ailleurs pas dans cette espece, monomorphe par la couleur 
du test, des mecanismes de selection visuelle par des predateurs inconnus, 
comparables a ceux qui joueraient au sein du groupe de L. scabra (Reid, 
1987). Ce groupe comprend d'ailleurs des especes de plus grande taille, 
mangrovicoles, a habitat varie, et, en general, a test plus fragile... 

h) malacofaune associee. A Laing Island, a part quelques presences pe- 
ripheriques de Littoraria scabra, L. undulata n'est accompagnee au niveau 
intertidal, que par Nerita plicata, alors que d'autres Nerita sont localisees 
en d'autres milieux (Poulicek et alii, 1994 sous presse). N. plicata se dispose 
d'habitude quelques centimetres en contrebas du gros des L. undulata 
adultes. 

Les especes compagnes de L. coccinea a Oponohu sont plus nom- 
breuses (Tableau VI). Les plus frequentes sont Littoraria intermedia — pres- 
que aussi abondante en M-4 que L. coccinea elle-meme, et, toujours dans 


Stations 

Especes 

Ml 

M2 

M3 

M4 

M5 

M6 

M7 

Gastropoda 








Cellana sp. fiuv.') 







+ 

Nerita plicata L. 




+ 



+ 

Nerita costata Gm. 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

Neritinamaceillivravi (X. Reeve') 

+ 



+ 

+ 


+ 

Littoraria intermedia (Phil.') 

+ 

+ 


++ 

+ 


+ 

Nodilittorina cfr. nodosa (Gray') 

+ 



0 




Melampus flavus (Gm.! 


+ 

+ 

+ 

+ 

+ 


Morula granulata (P. Duclos! 



+ 

+ 

• + 



DruDellacariosa (Wood! 


+ 






Eneina cfr. incamata (Desh.! 



+ 





Cerithium columna Sow. 






+ 


Strombus maculatus Sow. 



0 





Bivalvia 








Barbatia decussata (Sow.! 




+ 




Ostrea sp. (iuv.. mortes! 




++ 





Tableau VI: Malacofaune associee a Littoraria coccinea. 
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cette localite, un Ostreide avec une foule de valves mortes, d'un diametre 
de 2 a 3 cm environ. II s'agit apparemment dune Ostrea sp., dont les restes 
forment une sorte de ceinture presque continue immediatement au- 
dessous de l'horizon a Littoraria, aux limites superieures de 1'intertidal. 
C'est la possiblement le resultat de l'arrivee d'un essaim de larves par une 
pleine mer particulierement haute, suivie dune hecatombe des le retablis- 
sement d'amplitudes plus normales de maree (Fig. 5). Ce n'est pas excep¬ 
tional pour des huitres, non plus que leur preference pour des eaux un 
peu dessalees. Une telle preference parait partagee par L. intermedia, qui a 
Oponohu n'occupe que rarement des substrats au-dessus de la limite de 
pleine mer. Il en est de meme pour la nerite noire, Neritina mcgillivrayi, 
bien representee dans la station M-7 pres des petits debouches d'une serie 
de fosses temporaires. 

L'espece-compagne la plus fidele de L. coccinea est pourtant Nerita 
costata. II s'agit, en somme, d'une faune remarquablement eurytope dans 
le domaine indo-pacifique, selectionnee, au meme titre que les Littoraria, 
pour une vie adulte partiellement subaerienne. 


Conclusions et perspectives 

L'etude des populations naturelles de L. undulata et de L. coccinea 
confirme des tendances demographiques et morphologiques deja consta- 
tees pour des Littorinides d'autres mers. Certaines en sont meme accen- 
tuees, comme l'exces des femelles. 

Le substrat choisi pour la vie adulte est plus varie qu'en milieu tempe- 
re, tout en se limitant a l'etage intertidal (mesolittoral). Plusieurs substrats 
coherents disponibles sur place sont colonises par ces Littoraria, qui pa- 
raissent privilegier souvent des substrats vegetaux durs. Pierres calcaires 
et basaltiques sont appreciees par L. coccinea a Mo'orea. 

Les plus jeunes individus preferent souvent des pierres a surface plus 
irreguliere, d'apres leur plus forte rugophilie, suivant les preferences typi- 
ques des Gasteropodes a ecologie intertidale. Nous avons parfois trouve a 
Oponohu sur des substrats vegetaux a la limite superieure de la zone de 
maree les «geants» de L. coccinea, qui sont generalement de vieux indi vi¬ 
dus. 

Densite des peuplements, etat moyen de developpement, taille adulte 
paraissent repondre assez regulierement aux conditions ecologiques lo¬ 
cales. Ces Littoraria sont microphages; parmi leurs possibles predateurs, 
des crabes semblent avoir de l'importance. Des Blenniides intertidaux, 
souvent evoques comme predateurs du groupe de L. scabra (Reid, 1986) ne 
sont peut-etre pas a exclure. 

L'affinite systematique et la ressemblance morphologique entre L. un¬ 
dulata et L. coccinea ont une contrepartie dans des adaptations ecologiques 
tellement paralleles qu'il est possible de considerer ces deux especes 
comme reciproquement vicariantes. II sera interessant de reconnaitre sur 
des greves oil, d’apres les cartes zoogeographiques de Rosewater (1970) 
elles se rencontrent, quelles sont leurs differences adaptatives reelles, 
combien et comment leurs niches ecologiques divergent. 
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Fig. 5: En haut\ coquiUes femelles de Littoraria undulata, station A (a gauche) et de L. coccinea, 
station M-3. Le lot de L. coccinea comprend quelques «geants» (voir Discussion, point e). 

En has: Station M-4. L. coccinea (blanches dans la photo) et L. intermedia sur blocs de basalte de 
Mo’orea, avec quelques especes compagnes de Mollusques. 
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